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Préface

Bertrand Ney, Benoît Carrouée



 Cet ouvrage présente les travaux effectués ces dernières années en France sur le pois protéagineux en recherche pour le développement. Il est, cependant, à notre sens, plus qu’un simple descriptif de l’avancée des connaissances agronomiques sur cette espèce. Il est également le témoin d’un processus d’innovation qui a mobilisé l’ensemble des acteurs de la filière. Les années 1980 s’ouvrent avec un nouveau défi pour l’agriculture française et européenne : pallier le déficit en produits végétaux riches en protéines pour l’alimentation animale. En effet, les graines de soja et ses tourteaux monopolisent le marché mondial des protéines alors que la filière animale est en plein essor en France et que la demande croît. L’embargo sur le soja de 1973 et la crise qu’il entraîne dans le secteur animal montrent rapidement les limites de la politique agricole européenne. Le « plan protéines » destiné à promouvoir une filière française de production de matières végétales riches en protéines est alors décidé dans le milieu des années 1970 et ouvre la voie à un règlement européen en 1978. Parmi les cultures candidates figurent la féverole, seul protéagineux traditionnellement cultivé en France pour l’alimentation des animaux, le soja, le pois et, un peu plus tard, le lupin. Le soja restera confiné aux conditions favorables du sud de la France. Le lupin blanc, limité par sa sensibilité au calcaire et la féverole, limitée par sa sensibilité aux fortes températures, restent cantonnés à l’ouest et au nord de la France. C’est le pois, cultivé jusqu’alors en France comme fourrage pour les bovins ou comme légume vert pour l’alimentation humaine, grâce à son fort potentiel de rendement et son cycle court, qui sera le principal support d’une nouvelle filière de matières riches en protéines non issues de tourteaux d’oléagineux.

Dès lors, une nouvelle culture va émerger, rendue possible par la mobilisation de tous les acteurs de la filière : Instituts techniques (FNAMS, UNIP et ITCF devenu aujourd’hui ARVALIS — Institut du végétal), recherche (INRA) et Écoles d’agronomie (INA PG, ENSAM, ESA Angers, ISA Beauvais...), sélectionneurs publics et privés, coopératives, Chambres d’Agriculture. Dès 1985, ces partenaires sont réunis pour réfléchir ensemble au sein du Groupe Agrophysiologie du pois, à l’initiative de l’UNIP. Les résultats des dix premières années de travail seront consignés dans le premier ouvrage en 1994 qui présente l’état des connaissances sur le développement végétatif et reproducteur du pois protéagineux et leur utilisation pour la production. Les efforts importants des sélectionneurs ont fait passer la plante d’une architecture fourragère préexistante (plante haute, très sensible à la verse, avec une production végétative importante et une production grainière indéterminée) à une structure courte et ramifiée, afila (les folioles étant remplacées par des vrilles), permettant de résister à la verse et de permettre une récolte mécanique aisée, des graines de taille et de qualité plus importante. La culture reste cependant sensible aux maladies surtout dans le Nord et l’Ouest, où sa production végétative importante crée des conditions de milieu favorables à l’expression des maladies, notamment l’anthracnose (Mycosphaerella pinodes), et aux stress hydriques et thermiques dans les régions plus continentales ou méridionales. On constate alors avec les premiers outils de diagnostic mis au point par le groupe que, contrairement aux idées reçues, une culture de pois pourtant fixatrice peut souffrir d’un déficit de nutrition azotée, sous l’effet de stress hydriques précoces, des sitones dont les larves détruisent les nodosités, ou de pratiques culturales conduisant à un sol tassé. De même, son faible système racinaire, dont on sait maintenant que la concurrence des racines et des nodules pour les produits de la photosynthèse est importante, accentue des stress hydriques en fin de cycle qui peuvent limiter les rendements. Ces points identifiés comme pouvant pénaliser la culture ont été largement étudiés au cours des dix dernières années et constituent des contributions très significatives de cette nouvelle édition. Malgré ces caractéristiques parfois défavorables, Solara, variété phare inscrite en 1986 et idéotype moyen convenant à la majeure partie des situations, conquiert très rapidement les champs cultivés. La surface cultivée en pois culmine alors à près de 750 000 ha au début des années 1990. Dans le même esprit, pour promouvoir la culture à l’échelle européenne, se crée dès 1992 l’Association européenne des plantes riches en protéines qui rassemblera les acteurs européens de la filière sous l’instigation de l’UNIP.

Toutefois, à partir de 1988 et de la mise en place de stabilisateurs budgétaires, les réformes successives de la Politique agricole commune abandonnent toute volonté de développement ciblé des protéagineux : au contraire, elles visent - et parviennent - à la stabilisation des surfaces au niveau atteint à la fin des années 1980 dans l’UE. Les surfaces de pois se concentrent alors dans les régions où le climat et la réglementation le rendent le plus compétitif. Le retour fréquent du pois dans les mêmes parcelles de ces régions au cours des années 1990 entraîne le développement de maladies racinaires, en particulier Aphanomyces dont les dégâts sur pois sont redoutables. Beaucoup de producteurs de pois expérimentés de ces régions doivent alors abandonner cette culture pendant plusieurs années, le temps d’assainir la situation, ce qui entraîne un recul marqué des surfaces.

Pour faire face à ces problèmes, les acteurs de la filière française se sont mobilisés depuis la fin des années 1990 autour de deux objectifs finalisés majeurs :

- augmenter les surfaces de protéagineux en diversifiant les cultures avec un fort investissement sur le pois d’hiver et la féverole ;

- développer les projets intégrés, combinant agronomie, génétique, pathologie, zootechnie et économie, afin d’une part de développer des idéotypes de pois productifs, de qualité, mais aussi plus résistants aux maladies en particulier racinaires, et d’autre part d’évaluer l’impact environnemental de ces innovations.

Les efforts consentis pour l’émergence de cette filière nouvelle en Europe ne seront pas vains si l’on considère les nouvelles contraintes qui vont certainement peser sur l’agriculture de demain et les atouts d’une culture comme le pois. Celui-ci reste une bonne réponse aux problèmes environnementaux et à la nécessaire diversification des cultures pour un meilleur contrôle des agents pathogènes, ravageurs et mauvaises herbes sans recours excessif aux produits phytosanitaires. La mise en place de la fixation symbiotique de l’azote atmosphérique dès le début du cycle, rend la culture indépendante des engrais azotés, forts consommateurs en énergie fossile et émetteurs de gaz à effet de serre. Ces atouts environnementaux ne peuvent s’exprimer qu’en assurant une gestion optimale de la fertilisation azotée et de la protection phytosanitaire dans toute la rotation et en introduisant éventuellement une culture intermédiaire avant ou après le pois dont le cycle de culture est très court.

La somme des travaux contenus dans cet ouvrage en font le droit fil de son prédécesseur de 1994 et montrent le dynamisme des différents partenaires de la recherche et du développement agricole. Les nouveaux enjeux assignés à l’agriculture poussent à la mobilisation de tous ses acteurs. Les travaux présentés ici et ce qu’ils représentent en sont un témoignage exemplaire.
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Analyse du fonctionnement d’un peuplement de pois

Jérémie Lecoeur

Choix de la démarche

Analyser le fonctionnement des couverts végétaux pour comprendre l’élaboration du rendement des cultures est un objectif ancien puisqu’il a été évoqué pour la première fois dans un ouvrage en 1917 par Balls (cité par Evans, 1994).

Cet objectif est toujours d’actualité et il constitue la trame de cet ouvrage appliqué au cas du pois protéagineux. Les démarches d’analyse du fonctionnement d’un peuplement de pois décrites ici tentent de définir les limites physiques ou biotiques au rendement, aussi bien en quantité qu’en qualité. Depuis une vingtaine d’années des approches mécanistes simples, présentées par la suite, ont permis chez le pois des avancées substantielles sur la question fondamentale des limites à la production (Sinclair, 1994). Ces avancées ont été permises d’abord par l’identification des variables environnementales physiques ou biotiques susceptibles d’affecter le fonctionnement du peuplement végétal, puis, par la formalisation du mode d’interaction entre ces variables environnementales et la plante. Cette formalisation a posé la question du mode de représentation du peuplement végétal de pois adapté à la prise en compte de ces interactions entre la plante et son environnement.

Trois orientations ont été prises par la communauté scientifique et technique qui a abordé la productivité du pois protéagineux :

- privilégier les approches quantitatives et mécanistes car elles apparaissaient comme la seule alternative permettant l’analyse et l’intégration des effets multiples sur la plante de conditions environnementales fluctuantes et imprévisibles ;

- aborder l’analyse du fonctionnement d’un peuplement de pois en deux temps en le décrivant, d’abord, hors « contraintes biotiques et abiotiques » pour établir une référence, puis intégrer progressivement les effets des contraintes de différentes natures. Pour une plante de grandes cultures comme le pois, analyser son fonctionnement « hors contrainte » signifie, en fait, de considérer les seuls facteurs environnementaux ne pouvant pas être maîtrisés par un agriculteur. Il s’agit de la température de l’air et du rayonnement incident. Pour un itinéraire technique classique, ces deux variables permettent de définir un potentiel de rendement permis par les conditions photothermiques sans autre contrainte. L’analyse du fonctionnement d’un peuplement de pois dans ces conditions fait l’objet de la première partie de cet ouvrage. La deuxième partie traite de l’analyse de l’impact des contraintes abiotiques et biotiques, facteur par facteur en prenant comme référence le niveau de production permis par les conditions photothermiques naturelles. Ensuite, une troisième partie traite de l’intégration de l’ensemble de ces résultats au travers d’un modèle de fonctionnement d’un peuplement de pois pour essayer de rendre compte du rendement du pois protéagineux en conditions environnementales fluctuantes. L’estimation des bilans hydrique, carboné et azoté de la culture de pois a permis d’évaluer son impact environnemental ;

- s’affranchir partiellement des représentations classiques de la plante utilisées dans les modèles de fonctionnement des couverts de grandes cultures. Dans la plupart de ces modèles, la représentation de la plante se limite, pour la phénologie, à un calendrier des stades de développement de la culture et, pour la structure de la plante, à une surface foliaire totale, une profondeur maximale d’enracinement et une biomasse. Ce type de représentation est bien adapté à des cultures telles que le blé, le maïs et le tournesol. La structure de ces plantes est relativement stable entre situations. La taille des plantes peut varier de manière importante entre situations, mais les allométries au sein de la plante sont généralement conservées. Dans le cas d’une légumineuse à grosses graines comme le pois protéagineux, deux spécificités physiologiques ont conduit à adapter sensiblement ce mode de représentation : le développement indéterminé et la fixation symbiotique. La variabilité du nombre d’organes constituant une plante à croissance indéterminée et, donc, des durées des phases de développement a nécessité une description de la plante à l’échelle de l’organe. Pour la nutrition azotée, il s’agissait de pouvoir prendre en compte des voies métaboliques ayant, au cours du cycle, des déterminismes et des dynamiques différentes.


Un cadre d’analyse simple et générique : l’approche énergétique de la production de biomasse

Le rendement en graines, est intimement relié à l’accumulation de biomasse par le couvert végétal, bien qu’il n’existe pas chez le pois de relation univoque stable entre ces deux variables. Une accumulation importante de biomasse reste une condition nécessaire à un rendement élevé, même si elle n’est pas suffisante. La production de biomasse de toute culture résulte principalement du processus de la photosynthèse qui permet la fixation du gaz carbonique de l’atmosphère grâce à l’énergie solaire captée par les feuilles. L’élaboration du potentiel de production dépend de :



	- la quantité d’énergie solaire disponible ;

	- la capacité de la culture à capter cette énergie ;

	- la capacité de la culture à transformer cette énergie en biomasse ;

	- la conversion de cette biomasse en graines.


Cette proposition de décomposition analytique du fonctionnement de la plante est analogue à celle utilisée par la plupart des modèles de fonctionnement des cultures. Dans ce cadre, le peuplement végétal est assimilé à un système biophysique captant de l’énergie lumineuse via sa surface foliaire, produisant de la biomasse à partir de cette énergie lumineuse principalement par la photosynthèse et répartissant les assimilats produits entre les différents organes de la plante par des phénomènes d’allocation et de remobilisation. De ce fait, l’analyse permet de décomposer le rendement (Rdt) de la façon suivante :
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avec MS, matière sèche ; IR, indice de récolte, PAR0 : rayonnement photosynthétiquement actif incident sur le couvert ; εi, efficience d’interception du rayonnement incident ; εb, efficience de conversion du rayonnement intercepté en matière sèche.

Cette approche a été progressivement formalisée entre le début des années 1950 et la fin des années 1970. Les grandes étapes de cette formalisation ont été notamment la définition du concept d’indice foliaire par Watson (1947), puis la proposition d’une analogie entre un couvert végétal et un milieu turbide répondant à la loi de Beer par Monsi et Saeki (1953, cité par Evans, 1994) et, enfin, la formalisation de la capacité du couvert végétal à transformer l’énergie lumineuse interceptée en biomasse au travers du concept d’efficience biologique proposé par Monteith (1977).

Ce formalisme présente l’avantage d’être mathématiquement simple, tout en restant mécaniste. De plus, chacun de ces termes a une signification biologique. Les différents termes renvoient ainsi à de grands « volets » de la physiologie de la plante. L’efficience d’interception du rayonnement dépend de la surface foliaire de la plante, elle-même résultant des processus d’organogenèse, de morphogenèse et de sénescence ; l’efficience biologique est largement fonction de l’activité photosynthétique et l’indice de récolte est déterminé par les processus d’allocation et remobilisation des réserves de la plante.

Cette approche permet aussi d’expliciter les interactions entre l’environnement physique et l’activité biologique de la plante, bien que seul le rayonnement incident apparaisse dans l’équation. Elle met donc en exergue l’importance du rayonnement solaire comme énergie primaire indispensable à toute production agricole. La quantité de rayonnement solaire disponible sur une parcelle constitue donc une ressource du milieu à exploiter qui varie considérablement entre années et au cours de l’année. Dans un contexte de grandes cultures, le niveau de cette ressource est subi par l’agriculteur. Une fois la date de semis fixée, il ne peut agir que sur la capacité de la culture à l’utiliser. Les autres facteurs de l’environnement abiotique sont pris en compte au travers de leurs effets sur les termes de l’équation. L’impact de la température est implicite au travers de ses effets sur la durée du cycle et sur le niveau d’activité métabolique. Les autres contraintes, comme le déficit hydrique édaphique ou les carences minérales affectent le développement et la croissance des organes.

Les contraintes biotiques peuvent également être prises en compte. Elles peuvent affecter l’efficience d’interception du rayonnement en réduisant la densité du peuplement, en accélérant la sénescence ou l’abscission des feuilles ou en filtrant la lumière arrivant sur les limbes. Elles réduisent aussi l’efficience biologique en limitant l’activité photosynthétique ou en utilisant directement les assimilats de la plante-hôte. Leurs effets sur l’organogenèse et la morphogenèse des organes reproducteurs ainsi que sur les flux de carbone et d’azote peuvent aussi modifier l’indice de récolte.

Chez le pois, un déterminant important du rendement et de sa variabilité est le nombre de graines porté par la plante (Doré et al., 1998). De plus, le poids d’une graine influe sur sa qualité. Il apparaît donc qu’une simple biomasse de graines n’est pas suffisante pour analyser le fonctionnement d’un couvert de pois, notamment en réponse à des contraintes abiotiques ou biotiques. Combiner les approches « énergétique de la production de biomasse » et « composantes du rendement » est apparu nécessaire pour arriver à une analyse efficace du fonctionnement d’un couvert de pois, notamment de son développement reproducteur.


Mode de représentation de la plante et du couvert de pois

La mise en place progressive de la démarche présentée ci-dessus a abouti à la proposition d’une représentation de la plante de pois utilisée dans la majorité des études agrophysiologiques.

Une des principales difficultés a été de prendre en compte le développement indéterminé du pois. A cette fin, la structure de la plante a été décrite à l’échelle du phytomère, c’est-à-dire de la brique élémentaire constituant les tiges d’une plante. Cette approche a permis de rendre compte des variations de durées de cycle au travers d’une réduction du nombre final de phytomères par tige, sans modification de la durée de développement de chaque phytomère.

Une autre difficulté, en terme de représentation de la plante, était de pouvoir rendre compte des différences éventuelles de développement et de croissance entre plantes au sein du peuplement. Ces différences résultent notamment de la ramification. En couvert, le nombre de ramifications varie d’une plante à l’autre. Ceci aurait pu conduire à une approche statistique lourde de la population de plantes constituant le peuplement. Cependant, contrairement à une plante comme le blé, la production des ramifications se fait essentiellement durant une courte période au début du cycle et, dans des conditions standard de peuplement, le développement et la croissance de la tige principale et des ramifications sont assez proches au sein d’une plante et entre plantes. Ce constat a permis de proposer une simplification en considérant un peuplement de pois, non pas comme un ensemble de plantes avec un nombre variable de ramifications, mais comme un ensemble de tiges ayant des caractéristiques de développement et de croissance proches. Ceci a abouti à la définition de la tige « moyenne » et à la représentation d’un couvert de pois comme la somme de ces tiges « moyennes ».

La décomposition du couvert en tiges « moyennes » constituées de phytomères a l’avantage de permettre la description des gradients de développement le long des tiges. Ainsi, l’ensemble des phytomères constituant le peuplement peuvent être regroupés en cohortes ayant les mêmes caractéristiques, notamment en terme d’âge et de degré de différenciation. Cela permet ainsi de distinguer les phytomères végétatifs et reproducteurs. Une simplification a été proposée pour le développement des organes reproducteurs. Un phytomère reproducteur peut porter une ou deux gousses, elles-mêmes portant plusieurs graines. Il existe des gradients de développement entre ces gousses et ces graines, mais il a été proposé de représenter l’ensemble de ces organes par une graine « moyenne » de façon analogue à ce qui a été fait pour les tiges.

Concernant la croissance, la plante de pois en peuplement ne présente pas de spécifité et les représentations classiques les plus simples utilisant des variables d’état à l’échelle du m2 ont pu être utilisées. Pour l’interception de la lumière, le peuplement peut être représenté par sa surface foliaire ou son indice foliaire (LAI) et un coefficient représentant l’efficacité de la surface foliaire à intercepter le rayonnement ou coefficient d’extinction valable pour la plupart des variétés. Ce mode de représentation a permis également de décrire la transpiration à l’échelle du peuplement. Pour la production de biomasse, une estimation de l’efficience biologique a été suffisante dans la plupart des études. Les racines ont été le plus souvent représentées par une profondeur maximale d’enracinement et une biomasse.

Pour des études spécifiques, notamment l’analyse de voies métaboliques ou du développement et de la croissance des organes individuels, des approches plus détaillées ont été mises en œuvre à l’échelle du tissu, comme, par exemple, pour les graines.


Pois de printemps et pois d’hiver

Le pois protéagineux a longtemps été une culture implantée pratiquement exclusivement à la sortie de l’hiver ou au printemps. Lorsque de nouvelles marges de progrès ont été recherchées pour le rendement, il y a eu un regain d’intérêt pour les semis d’automne qui présentent un avantage théorique en terme de productivité par un allongement de la durée du cycle et un évitement des accidents climatiques de fin de cycle. De nouveaux types variétaux ont alors été inclus dans les études agrophysiologiques, notamment pour le déterminisme de la date de floraison, ainsi que de nouvelles gammes environnementales afin de traiter de la physiologie du pois pendant la phase hivernale. L’analyse du comportement de ces nouveaux types variétaux a été rendue possible par les avancées qui avaient été faites, chez le pois de printemps, sur la compréhension des mécanismes d’élaboration du rendement.





PARTIE I

Fonctionnement d’un peuplement de pois et composantes du rendement





1

Développement de la plante


Développement végétatif

Jérémie Lecoeur

Une plante de pois se compose d’un ou plusieurs axes ou tiges qui présentent la même organisation structurelle. Suivant les stades de développement de la plante, des organes d’âge et de nature très différents coexistent sur une même tige. Ainsi, si on considère une plante peu de temps avant la fin de la floraison (fig. 1.1), on trouvera, du bas vers le haut d’une tige, des feuilles sénescentes, des feuilles âgées peu actives, des feuilles actives portant à leur aisselle des graines en remplissage, puis, des graines en phase d’embryogenèse et, enfin, des jeunes feuilles en développement portant des fleurs et des boutons floraux. La tige est terminée par un bourgeon caulinaire comportant les très jeunes organes encore microscopiques avec à son extrémité le méristème caulinaire.

Cette succession acropète (du bas vers le haut) structurée d’organes de nature différente est une caractéristique des plantes avec un développement à caractère indéterminé. La présence simultanée de ces organes conduit à une physiologie parfois complexe due à leurs interactions multiples. Les travaux sur le développement et la croissance de la plante de pois ont permis de dégager de cet ensemble complexe des principes de fonctionnement simples qui sont décrits dans la suite de ce chapitre.


Organisation d’une tige de pois

L’analyse architecturale des plantes (Godin et al., 1999) montre que deux notions permettent de décrire l’organisation structurelle de l’ensemble des végétaux. Il s’agit de la notion d’axe qui correspond aux tiges chez le pois et de la notion de phytomère qui correspond à ce qu’on appelle communément les nœuds. Les axes sont constitués de phytomères individualisés apparus successivement lors du développement de la plante : à l’échelle d’une tige, ces phytomères ont donc tous un âge différent.

Le phytomère apparaît comme l’unité fonctionnelle de la plante de pois (Nougarède et Rondet, 1973b). Une tige de pois est donc constituée d’un empilement de phytomères initiés par le méristème caulinaire. Quels que soient son âge et sa position sur la tige, un phytomère est constitué 
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Figure 1.1. Schéma général d’une plante de pois.
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Figure 1.2. Organisation de l’extrémité apicale.

Schéma de la coupe longitudinale axiale de l’extrémité apicale d’une plante de pois feuillue avant l’initiation florale et montrant les différents stades de développement des phytomères. (a) : les 4 phytomères les plus âgés sans leurs stipules. (b) : les 6 derniers phytomères et le méristème caulinaire. Le numéro de chaque phytomère représente sa position relative sous le méristème caulinaire. (c) : vue du méristème caulinaire et des deux plus jeunes phytomères (d’après Lecoeur, 1994 ; photo : A. (Nougarède).





— d’un entre-nœud qui correspond à la fraction de la tige comprise entre l’insertion de la feuille du phytomère précédent et celle du phytomère considéré ;

— d’une feuille. Chez le pois, cette dernière a une organisation complexe. Ainsi, chez les variétés dites « feuillues », elle est composée d’une paire de stipules, de une à trois paires de folioles et de vrilles. Chez les variétés dites « afila », les folioles sont remplacées par des vrilles supplémentaires. D’un point de vue anatomique, les stipules ne sont pas des feuilles, mais des organes mixtes folio-caulinaires ((Nougarède et Rondet, 1973a). Toutefois, d’un point de vue fonctionnel, elles sont considérées comme partie intégrante de la feuille parce qu’elles représentent la majeure partie des surfaces photosynthétiques et transpirantes ;

— d’un méristème axillaire situé à l’aisselle des stipules. Ce méristème a un rôle fondamental dans le développement de la plante et dans son adaptation à son environnement. Il représente la capacité de la plante à produire de nouvelles tiges, mais aussi à assurer son développement reproducteur. Ainsi, un méristème axillaire végétatif donnera naissance à un nouvel axe ou ramification si la dominance apicale est levée ou si les conditions de croissance sont favorables (cf. p. 55). La ramification présente la même organisation que la tige principale. Si le phytomère portant le méristème a été initié après l’induction florale, le méristème axillaire produit 1 à 2 fleurs suivant les conditions d’éclairement et de température (Hole et Hardwick, 1976).

Le bourgeon caulinaire, situé au-delà de la dernière feuille visible est composé d’une dizaine d’ébauches de phytomères d’âge décroissant, et du méristème caulinaire (fig. 1.2). A la fin de la floraison, le bourgeon caulinaire meurt et disparaît avec les 5 à 6 jeunes organes qui n’ont pas achevé leur développement.

Dans la pratique, l’extrémité apicale de la tige (ou apex) désigne le bourgeon caulinaire et la dernière feuille en cours de déploiement.




Fonctionnement du méristème caulinaire et de l’extrémité apicale

L’organisation structurelle et spatiale d’une tige de pois résulte du fonctionnement de son méristème caulinaire. Pour le décrire, une échelle dite « plastochronique » fondée sur la production séquentielle de phytomères par le méristème est utilisée. Ainsi, un plastochrone correspond sensu stricto à l’ensemble des étapes séparant l’initiation d’un phytomère de celle du suivant (Nougarède et Rembur, 1985). Cette échelle a été utilisée, par la suite, pour découper le développement des phytomères jusqu’à leur maturité en une succession de stades séparés par un plastochrone. Puis, des termes plus spécifiques ont été proposés. Ainsi, la durée séparant le déploiement d’une feuille de celui de la suivante est appelée phyllochrone.

Le méristème émet régulièrement des primordia de phytomères, qui, en se différenciant donnent naissance aux entre-nœuds et aux organes foliaires. Le premier événement visible de la formation d’un nouveau phytomère est le basculement de 15° du méristème dans la direction opposée de la zone médullaire du dernier phytomère initié. Ce basculement est dû à la réorientation des fuseaux mitotiques de la zone médullaire à l’origine des entre-nœuds, puis à l’élongation des cellules de cette zone. Il se produit toujours dans un même plan. Ce phénomène microscopique est à l’origine de la disposition spatiale alterne des feuilles sur la tige avec une phyllotaxie de 180°. Il a donné son aspect caractéristique en « zigzag » à la plante de pois. Lors de ce basculement, le méristème croît en hauteur et un bourrelet méristématique apparaît à la base d’un de ses flancs. Ce bourrelet méristématique prend une configuration en croissant qui couvre bientôt la moitié de la circonférence apicale (fig. 1.2c). Les stipules s’individualisent rapidement à partir des côtés de ce croissant. La partie centrale du croissant se soulève formant une émergence d’où s’individualisent des protubérances latérales qui donneront chez les feuillus des folioles et des vrilles chez les types afila (fig. 1.2c). La protubérance terminale donne toujours des vrilles de petite taille. L’individualisation des organes et leur différenciation se poursuivent dans l’extrémité pendant plusieurs plastochrones. La feuille ressemble à l’organe adulte en miniature environ cinq plastochrones après sa néoformation. Elle poursuit ensuite son allongement, toujours repliée pendant environ cinq plastochrones, avant son émergence hors du bourgeon apical. Le déploiement de la feuille hors de l’extrémité apicale a fait l’objet d’une attention particulière. Maurer et al. (1966) ont proposé un système de notation décimale (de 0 à 1) qui décrit finement la partie du développement de la feuille comprise entre son émergence hors de l’extrémité apicale et la fin de son déploiement. Cette notation permet une description continue du développement foliaire à l’échelle de la plante et une approche statistique du développement à l’échelle du peuplement avec une grande précision temporelle.




Modélisation du développement foliaire

Chez de nombreuses espèces, la vitesse de développement des plantes a été reliée aux conditions environnementales au travers du calcul d’indicateurs prenant en compte la température, le rayonnement ou la durée du jour.


• Modélisation en fonction du temps thermique

Le développement foliaire d’un phytomère est borné par deux étapes, l’initiation du phytomère par le méristème caulinaire et la fin de l’expansion des organes foliaires. L’évolution au cours du cycle du nombre de phytomères initiés et du nombre de feuilles ayant terminé leur expansion sur une tige est corrélée à la température moyenne de l’air (Truong et Duthion, 1993 ; Turc et Lecoeur, 1997). Cette corrélation est formalisée avec le temps thermique exprimé en degrés-jours, celui-ci est obtenu en sommant les températures moyennes au-dessus d’une température de base (Bonhomme, 2000a). La température de base la plus fréquemment utilisée chez le pois pour le calcul du temps thermique est 0 °C (Ney et Turc, 1993).


L’évolution des nombres de phytomères initiés et du nombre de feuilles ayant terminé leur expansion en fonction du temps thermique depuis la levée (fig. 1.3) permet de proposer une représentation schématique spatiale et temporelle du développement foliaire des phytomères d’une tige de pois, appelée modèle de développement foliaire (Turc et Lecoeur, 1997). Le plastochrone et le phyllochrone correspondent respectivement au temps séparant l’initiation de deux phytomères successifs et la fin de l’expansion de deux phytomères successifs. Le plastochrone et le phyllochrone apparaissent constants en fonction du temps thermique pour différents groupes de phytomères (fig. 1.3) :

— le plastochrone des phytomères 1 à 19 sur la tige est 40 % plus court que celui des suivants,

— le phyllochrone des phytomères en position 1 à 6 est 15 % plus long qui celui des suivants.

NB: le phytomère 1 correspond au premier phytomère à la base de la tige, soit la première écaille.



En l’absence de stress abiotiques, ces valeurs restent constantes, indépendamment de l’état trophique de la plante pour une très large gamme de conditions de croissance incluant différentes densités de peuplement et différents niveaux de rayonnement incident (Turc et Lecoeur, 1997). Des valeurs identiques de plastochrones et de phyllochrones ont été trouvées pour de nombreuses variétés cultivées incluant des types feuillus et afila ainsi que des pois de printemps et des pois d’hiver. Des variations de phyllochrones ont toutefois été observées pour une gamme très large de génotypes (Bourion et al., 2002).




• Développement foliaire, de l’initiation à la fin d’expansion

Le schéma de développement foliaire (fig. 1.3) montre que :

— environ 5 phytomères sont déjà initiés dans l’axe embryonnaire de la graine et 8 à 9 au moment de la levée 
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Figure 1.3. Schéma du modèle de développement foliaire du pois. Évolution du nombre de phytomères initiés (symboles vides) et du nombre de feuilles ayant terminé leur expansion (symboles pleins) sur une tige en fonction du temps thermique depuis la levée, base 0 °C. Les symboles différents représentent différentes expérimentations et variétés (d’après Turc et Lecoeur, 1997 ; reproduit avec l’autorisation de Annals of Botany).




— il faut distinguer deux phases dans le développement foliaire de la tige. De la levée à 300 °Cj, le plastochrone est supérieur au phyllochrone. Ensuite, les deux vitesses sont identiques et restent constantes tant que le développement des graines n’a pas commencé. Il en résulte que le nombre de phytomères dans l’extrémité apicale passe de 9 à 13 durant les 300 premiers degrés-jours du cycle, puis se stabilise ensuite ;

— la durée de développement des feuilles (de l’émission du phytomère à son déploiement) augmente pour les phytomères en position 1 à 19. Elle est ensuite stable pour atteindre environ 600 °Cj, soit plus d’un mois.

La grande stabilité de ce modèle de développement foliaire en l’absence de contraintes hydriques, édaphiques et de carence minérale permet une estimation précise du nombre d’organes initiés et du nombre de feuilles ayant terminé leur expansion à partir des températures moyennes de l’air. Il est possible de relier simplement ces résultats aux notations de déploiement des feuilles selon l’échelle de Maurer et al. (1966). Une feuille a terminé son expansion lorsque la feuille suivante a atteint la note 0,6 de déploiement.




• La feuille, du déploiementà la sénescence

Le modèle de développement peut être étendu à des stades ultérieurs à la fin du déploiement et de l’expansion de la feuille (Pic, 1998). Ainsi, d’autres étapes du développement de la feuille qui se produisent à des dates thermiques stables après le déploiement de la feuille peuvent être ajoutées aux stades présentés précédemment :

— pendant les 250 °Cj qui suivent son déploiement, la feuille subit une phase de maturation pendant laquelle la photosynthèse augmente progressivement jusqu’à atteindre son maximum. Durant cette phase, la teneur en ARNm chute de 90 %, celle en protéines d’environ 30 %, alors que les teneurs en RubisCo et en chlorophylles se maintiennent environ à leur niveau au moment du déploiement ;

- la feuille a alors une période de fonctionnement photosynthétique optimal d’environ 200 °Cj ;

- enfin la feuille entre progressivement en sénescence...
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